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Resumen

Canavalia rosea (S.W.) DC. (Leguminosae! e lpomoea pes-~
caprae (L.) Roth. Br. (Convolvulaceae! son dos especies
Pantropicales dominantes en la zona de picneras en los
sistemas de dunas costeras., Las dos especies comparten
habitat y caracteristicas morfeoldégicas, ambas son plantas
herbaceas perennes con talle de habito rastrero o
estolonifero, «in embargo. difieren en el patcén de
produccidén de raices adventicias. Los factores fisicos
duagan un papel fundamental en el tipo de vegetacidén que se
desarrolla en estos ecosistemas: el movimiento de arena, la
ealinidad, la baja disponibilidad de agua y de nutrimentos
rastringen el establecimiento y crecimiento de las plantas.
Este trabajo se basa en el supuesto de que el crecaimiento
estolonifero permite la ocupacién no azarcsa de micrositios
favorubles a través de la formacién y establecimiento de
raices adventicias y la eventual formacién de ramets.

Con el fin de analizar la forma de ocupacion y explotacidn
que las dos especies realizan en el mismo habitat (i.e la
parte anterior de la playa) se evalué el efecto de tres
parémetros fisicos (humedad. nutrientes y enterramiento)
sobre la produccidén y scbrevivencia de raices adventicias en
las dos especies, la formacidn de ramets y se realizaron
comparaciones intra e interespecificas.

Los resultados muestran que el enterramiento induce la
formacién de rafices adventicias, la humedad y los nutrientes
también promueven la formacién de raices solc gue en menor
proporcidn. La respuesta es equivalente en las dos especies
pero difieren en magnitud. La aplicacién de un tratamiento
en un médulo no atecta la produccidén de raices adventicias
en los modulo vecinos. Canavalia rosea no presenta una
estacionalidad tan marcada en la produccién de raices
adventicias como Ipomoea pes=-caprae. En Canavalia rosea la
formacién de ramets se origino por enterramiento, mientras
que en Ipomoea pes-caprae esta proceso fue inducido por los
tratamientos de nutrientes. En cuanto & la sobrevivencia. el
enterramiento es el &nico tratamiento que presenta una alta
tasa de formacidén y establecimiento de raices adventicias
para lias dos especies. Las dos especies coexisten en el
mismo habitat sin embargo presentan diferencias sutiles en
cuanto al patrén de formacidn de raices adventicias.
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1. Introduccién
1.1 Las dunas costeras: factores fisicos.

Entre los factores que caracterizan a las dunas costeras
destaca la composicién arenosa del sustrato, que define en
gran parte los aspectog bidticos y abidtico de estos
ecosistemas. La naturaleza arenosa del sustrato ocasiona
frecuentemente el enterramiento parcial o total de las
plantas, escasez de nutrientes y 1la baja retencidén de
humedad en el suelo {Ranwell, 1972; Chapman, 1976; Barbour,
1985; Ehrenfeld, 1990).

"Los patrones de distribucién de las especies se encuentran
relacionados con la alta heterogeneidad ambiental, a manera
de mosaico, fgue resulta en gran parte de. las diferencias en
la movilidad del sustratc que dan lugar a diversos
microambientes. Las diferencias en la composicidén floristica
de los distintos microambientes de las dunas costeras
también son resultado de la interaccidén de otros factores
fisicos como son la humedad, la temperatura, la aspersidn
Balina y algunas caracteristica del sustrato como el
contenido de nutrientes, la salinidad y el pH. La
interaccién de estos factores permite el establecimiento y
crecimiento de determinadas especies vegetales que, ya
establecidas & su vez modifican los factores fisicos y

consecuentemente el microambiente {Moreno~-Casascla, et al,



1982; Barbour et al, 1985; Moreno-Casasola & Espejel, 1986;
Moreno-Casasola, 1986; Moreno-Casasola, 1988; castillo et

al, 1991;.

A contilnuacidén se analizan alguncs de los factores fisicos

mas relevantes
1.1.1., Movimiento de arena.

La movilidad del sustrato es un factor determinante en la
dindmica de los sistemas de dunas costeras, tanto en la
distribucién como en la estructura de las comunidades
vegetales ya que el enterramiento y la erosién afectan el
establecimiento (Moreno-Casasola, 1986) y el crecimiento, de
las especies vegetales (Marshall, 1965; Hope-Simpson &
Jefferies, 1966; Disraeli, 1984; Maun y Lapierre, 1984;

Sykes & Wilson, 1990; Maze & Whalley, 1992}).
1.1.2. Humedad.

El contenido de humedad en la arena de las dunas es
realmente bajo, sin embargo, el potencial de agua hace gue
las condiciones sean mas mésicas de lo que parecen ({(Pavlik,
15884). La arena, formada por granos no muy compactos origina
una rapida percolacién de agua que pasa a formar parte del
manto fredtico en las capas 1nferioéas del sustrato. El1 agua

se obtiene por tres fuentes fundamentales: rocio interno,



precipitacion y manto fredtico, Bl rocio interno es agua
condensada gue gqueda atrapada en los intersticios de la
arena, forma una capa superficial y es utilizada por pliantas
que presentan raices cortas. El agua proveniente de las
lluvias es captada por algunas plantas en el momento mismo
de la precipitacidén, sin embargo mucha no es aprovechada
porque existe una aita tasa de percolacién. Otra fuente
importante de agua es el manto freatico, el cual juega un
papel determinante en el estnblecimientov y crecimiento de
especies vegetales en las hondonadas inundables y himedas {
Moreno-Casasola, 1882; Moreno-Casascla et al., 1982;

Barbour, 1985; Kellman & Roulet, 19%0).
1.1.3. Nutrientes.

El contenidc de nutrientes en los esistemas de dunas
costeras es bajo. El1 nitrégeno, el fésforo, la materia
orgdnica y el potasio son particularmente escasos; por el
contrario, el calcio, el sodico y los microelementos no son
limitantes para el crecimiento de las especies vegetales.
Las fuentes de suministro de nutrientes s8on: la aspersién
salina, la precipitacidén, la inundacidén por agua marina, Yy
el movimiento de arena. Por las caracteristicas del sustrato
arenoso la retencién de nutrientes es minima principalmente
en las zonas .pioneras o con poca cobertura de vegetacidén y
aumenta hacia las partes més estabilizadas. E1 nitrdgeno

desempefia un papel determinante en el crecimiento y



establecimiento de las especies vegetales en los sistemas de
dunas. Las bajas concentraciones de nitrdégeno inergénico se
atribuyen a la restriccigén en la mineralizacién vy
nitrificacién, asi como a la lixiviacidén de nitratos {
Willis & Yemm, 1961; Willis, 1983; Pemadasa & Lovell, 1976;
Chapman, 1876; Moreno-Casasola, 1382; Barbour, 1985; Kachi &
Hirose, 1983; Kellman, 1990; Kellman & Roulet, 1990;
Ehrenfeld, 1990).

Otro de los factores relevantes que caracterizan a 1los
sistemas de dunas es la cercania con el mar, pues la
aspersidn salina ocasionada por la brisa marina y por el
rompimiento de las olas es un factor importante para el
establecimiento y la distribucidon de las especies vegetales
de los diferentes microcambientes, Se considera una fuente
primaria de nutrientes {Ranwell, 1972; Barbour, 1985;
Ehrenfeld, 1390) ain cuando llega a ser una limitante para
el establecimiento de algunas especies por su contenido de
sales. Los gradientes de aspersion salina de la playa hacia
las dunas varian en funcidn de las condiciones del viento,
distancia a la linea de marea, topografia y cobertura de
vegetacién (Barbour, 1985; Sykes & Wilson, 199%0; Maze &
Walley, 1992}).

La vegetacion y los factores fisicos generan condiciones
microambientales especificas, de modo gue se forma un

mosaico de microambientes que guardan una estrecha relacidn



con el establecimiento y sobrevivencia de las especies
vagetales (Janssen, 1972, 1973; Jerling, 1981). El mosaico
vegetacional en ‘estos ecosistemas es resultado de un vinculo
estrecho entre los factores fisicos y la diversidad de

especies presente y la disponibilidad de las mismas.
1.2. La Playa

La playa es en si misma un microambiente mas,
diferenciable de las laderas, las cimas y las hondonadas, ya
que las condiciones que 1la caracterizan son en algunos
aspectos muy diferentes a las que gse dan en el interior de
los sistemas de dunas. La playa es definida como una franja
de sustrato arenoso que se extiende de la linea media de
marea a la parte méAs lejana que alcanzan las olas en una
tormenta o, en presencia de una duna frontal, hasta su parte

superior (Barbour, et.al, 1976; Barbour, et.al, 1985},

La playa es la zona mas expuesta de los sistemas de dunas
costeras, permanece himeda durante cierta parte del afio,
presenta alta exposicién a 1la aspersidén salina, gran
movilidad del sustrato arencso debido al efecto del viento y
‘de las mareas, alta salinidad edifica, bajos contenidos de
nitrégeno, fésforo, potasic y materia orginica, asociados a
una baja capacidad de intercambio idnico (Barbour.et.al,
1985; Britton & Morton, 1989; Ehrenfeld, 1990). Las playas

se encuentran sujetas al movimiento de las olas y de las



mareas que provecan inudacicnes ocasionales, también se
encuentran expuestas a tormentas y ciclones; por esta razén
la humedad es mayor en esta zona, pero el agua no es
fisiolégicamente disponible para las plantas por su alta
salinidad ( Harrys & Davy, 19856; Martinez & Valverde,

1692;:3.

Britton & Morton (1989) dividen a la playa en dos zonas:
a) La parte anterior gque incluye desde la zona donde se
rompen las olas hasta la linea mas alta de la marea. b) La
parte posterior que abarca de la linea mas alta de marea
hasta la primera duna frontal o embrionaria. 8e caracteriza
por una superficie que presenta algunas crestas [}

inclinaciones.

Las playas del Golfo de México son las que tienen mas
especies en comin en comparacidn con otras zonas de los
sistemas de dunas de esta regidn. La presencia o susencia de
las plantas en la playa depende en primer lugar del arribo
de propdgulos como semillas u otras diésporas que floten y
sean impermeables al agua de mar, Yy en segundo lugar, de los
gradientes microambientales en la playa, gue juegan un papel
de suma importancia en el establecimiento de las especies
disponibles. El1 establecimiento depende de la posibilidad de
desarrollo en las condiciones locales como baja humedad,
alta temperatura. alta salinidad, el pH de suelo,aspersidn

sulina, baja disponibilidad de nutrientes y movilidad de



arena, que varian dependiendo de la expogicidén de la playa.
Por lo tanto, solo un pequefio conjunto de especies pueden
establecerse, sobrevivir y reproducirse bajo las condiciones

de la playa (Moreno-Casasola, 1986).

1.3. Aspectos ecoldogicos basicos de la clonaciédn.

La morfologia vegetal se refiere al arreglo de las
estructuras externas de las plantas y se ha recohocido como
uno de los factores principales que influyen en su
sobrevivencia, La arquitectura de las plantas se estudia
desde varias perspectivas, como son la morfoldgica, la
fisiolégica, 1la genética, 1la ecoldogica y la evolutiva

{White, 1980, 1984).

La forma y la disposicidén de 1os componentes externos en
las plantas son resultado de una interaccidén entre el
modelo arguitectdnico genéticuamente determinado, la
plasticidad morfoldgica y las condiciones del medio (Bell,
1984; Lovell & Lovell, 1985). La morfologia de las plantas
adguiere suma importancia, ya que los patrones de forma de
crecimiento y la arquitectura juegan un papel fundamental en
la exploracidén del medio y la explotacidén de los recursos
que éste ofrece { Bell, 1976; Cook, 1983, 1985, Watkinson &
wWhite, 1585, Bell, 1991). En suma la forma de las plantas es
un fendmeno estructural dindmico gue se encuentra en funcién

del espacio, el tiempo y las restricciones ambientales.



Una caracteristica que comparten las especies vegetales es
la forma de crecimiento, gque consiste en la produccidn
repetitiva de wunidades anatdmicas idénticas o m&dulos
(Harper, 1978, 1981; White, 19580, 1984). 8e define a un
médulo como la unidad de construccién bésica, formada por un
nude, un entrenudo, la yema y su hoja axilar y en algunos
casos estructuras sexuales, ramas o raices adventicias
{Harper, 1978). El crecimiento modular caracteristico de los
vegetales les permite un tipo de movilidad que difiere de
los organismos unitarios y por lo tanto la repeticicén y la
ranificacidén es considerada como una forma de forrejeo gque
permite 1la ocupacidn y uso del medio Yy los recursos

originando zonas de agotamiento {(Warren, 1980; Harper, 1981)

En leos organismos modulares la distincidn conceptual entre
la seleccidn individual y de grupo no es por si misma
evidente ya que la seleccidn natural actia tanto a nivel de
individuo genético comop & nivel modular o de grupos de
m6dulos. La adecuacién de los organismos modulares se
expresa en términos de nacimientos y muertes de mdédulos y la
formacién de propagulos por médulos repreductivos. La
seleccidon en los organismos modulares actia a diferentes
niveles de interaccidén gue modifican la sobrevivencia y
reproduccidén de los mddulos individuales (Tuomi & Vuorisalo,

1989).



La longitud del médulo o del entrenude es un aspecto
fundamental en la ecologia de los organismos con crecimiento
modular ( Cook, 1983, 1985, Harper, 1985) y con base en ella
e han identificade dos formas exiremas de crecimiento
vegetativo: 1} falange, en la cual los entrenudos son muy
cortoes, los modulos se encuentran muy juntos y se establecen
coberturas muy cerradas que no permiten el establecimiento
de individuos diferentes ni de la misma especie y 2)
guerrilla, en 1la cual 1los entrenudos son relativamente
largos, la distancia entre los mdédulos es mayor y las
coberturas no son tau altas, por lo tanto el establecimiento
de individuos de alguuna otra especie o de la misma es
factible. { Harper, 1981; Cook, 1985; Peflalosa, 1983;
Hutchings & Bradbury, 1985).

Los patrones de forrajeo son distintos para cada especie
dependiendo de su plasticidad morfolégica , su habitat y la
disponibilidad de recursos (Hutchings & Slade, 1987;
Sutherland & Stillman, 1588). Algunas clasificaciones
alternativas no necesariamente toman en cuenta la longitud
de 1los modulos, si no que asocian 1la variabilidad
morfoldgica, la integracidén fisioldgica y la asignacidn de
recursos con las formas de crecimiento que exploran Yy
explotan multidimensionalmente el espacio son: a) estrategia
de forrajeo, consistente en la exploracidén oportunista del
medio; la forma de crecimiento estd en funcidn de 1la

disponibilidad espacial de los recursos; Db} estrategia
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conservadora que implica la explotacién Sptima en habitats
pobres en recursos; la forma de crecimiento se relaciona con
la disponibilidad temporal de recursos y c) estrategia de
consolidacién, que consiste en la monopolizacidén de 1los
recursos disponibles en el tiempo y en el espacio; la forma
de crecimiento es agregada ({de Kroon & Schieving, 1990; de

Kroon & Schieving, 199%1).

Otra caracteristica producto de la estructura modular en
las plantas es la conexidén f£isica entre médulos adyacentes o
hermanos lo que implica, un sistema estructuralmente estable
con cierto grado de independencia o dependencia fisioldgica
entre éstos. Del grado de integracidén fisiolégica de las
plantas depende que un conjunto de médulos tengan 1la
capacidad de dar lugar a un individuo fisioldgicamente
independiente, sin gue necesariamente exista una separacidn
fisica entre ellos ( Hardwick, 1986; Sackville Hamilton et
al. 1987: caraco & Kelly, 1991). Las partes gue tienen la
capacidad de separarse de la planta progeailora vy
aestablecerse dando lugar. a un individuo fisioldégicamente
independiente se llaman ramets, mientras gque los individuos

genéticos que surgen de un cigote se nombran genets.

La fisiologia de las plantas modulares estéd descrita en
términos de cooperacién y no de competencia entre 1los
médulos (Hardwick, 1986). Una alta integracién fiaioléq}lca

le confiere a cada moédulo una respuesta especifica a 1las
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limitaciones de recurscos y es una ventaja en ambientes con
perturbaciones poco frecuentes Y predecibles. Una
integracién fisioldégica baja presenta 1a ventaja de reducir
el riésgo de mortalidad, porque si cierta parte del genet es
danado no se pone en peligro a toda la planta, ya gue un
grupo pequeiio de médulos es capaz de mantener cierta
independencia de los médulos adyacentes. La capacidad de
clonacién o de formacidén de ramets de una planta modular
depende de su grado de integracidn fisioldgica ( Hartnett &
Bazzaz, 1983; cCallaghan, 1984; Hutchings & Bradbury, 1985;

Hardwick, 1986; Hutchings & Slade, 1987; Evans, 1988, 1991).

En las dos ultimas décadas se realizaron una serie de
trabajos . que estahlecieron un marco conceptual Yy
metodoldgico para los organismos clonales y en particular
para las plantas. Entre ellos destacan leos de Sarukhan
(1973), Bazzaz & Harper (1985), Platt (1981), Jones (1985},
Harnett & Bazzaz (1385 a y b), Ashmun & Pitelka (1985),
Callaghan (1987), De Kroon & Schieving {1990), De Kroon &

Van Groenendael (1990), entre muchos otros.

En dunas costera se han realizado trabajos con especies
vegatales bajo el enfogque modular y clonal, como los de
Huiskes & Harper (1973) con Ammophila arenaria; Noble et al
{1878) con Carex aremaria ; Abul-fatih & Bazzaz (1980} con
con Ambrosia trifida; Krajnyk & Maun (1981) con Ammophila
brevigulata; Kranjnyk & Maun {1982) con Ammophila
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brevigulata; Noble & Marshall (1983), Disraeli (1983) con
Ammcehila Arenaria; Maun & Lapierre (1984) con Ammthila

arenaria; Bartlett & Noble (1985), Harris & Davy (1986} con
BElymus farctus. La mayoria de los estos estudios se
realizaron en dunas de zonas templadas, sin embargo existen
trabajos con especies de zonas tropicales, Pisanty., (en
prep) con Cansvalia rosae, Garcia y Pisanty (en prep) con
Jpomoea pes-caprae Yy Valverde (1992) con Schizachyrium
scoparium var. littoralis.

1.4. Aspectos ecolégicos basicos de la produccidén de

raices adventicias

S8e reconocen dos tipos de sistemas radiculares, que
difieren en su origen: 1la raiz principal y las raices
adventicias. E1 siateﬁ\u radicular principal ge deriva del
crecimiento y de la ramificacidén lateral de la radicula gue
se produce al germinar la semills y es tipico de la mayoria
de las dicotileddéneas. Frecuentemente, las raices
adventicias constituyen el Gnico sistema radicular en las
monocotileddneas maduras y algunas dicotileddneas tienen los

dos tipos de sistemas radiculares {Harper et al), 1991}.

Se ha establecido una controversia en relacidén al
significado del término "adventicio" mismo que se aplica a
cualquier érgano que se encuentre en una posiciém atipica,

es decir, en partes donde no se le esperaria. La definicion
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anterior es correcta en el caso de la formacién de un
meristemos en la lamina de una hoja porque la mayoria de los
meristemos se originan en la axila de la misma. En el
presente trabajo se aceptari el término de adventicic para
las raices que sBe desarrollan de estructuras no provenieates
del sistema radicular embrionario, como hojas o tallos; sin
embargo, es preciso tener en cuenta que la formacidén de las
raices adventicias en la mayoria de las eBpecies vegetales

es la regla y no la excepcidén {Bell, 1991; Harper, 1991).

Tanto el sistema radicular principal como el sistema de
raices adventicias presentan un conjunto de funciones gque
son fijacidén, almacenamiento de reservas y captura de agua y
nutrientes del medio. Las raices adventicias presentan dos
caracteristicas especificas: la formacién de raices en las
partes v mddulos aérecs que permite a las plantas explorar,
colonizar y explotar el medio circundante gque puede ser
inaccesible para el sistema radicular principal. La segunda
caracteristica es la de brindar soporte mecanico adicional
Yy, como ya se dijo, frecuentemente sustituyen a las raices
principales en las monocotiledéneas. Las raicee adventicias
permiten el establecimiento de la planta madre (genet) y
eventualmente la formacidn de unidades vegetativas

independientes {(ramet) (Barlow, 1986; Fitter, 1987).

Dos asBpectos ecoldgicos basicos son importantes en las

poblaciones de plantas clonales con forma de crecimiento
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postrado (estolonifero o rizomatoso): 1) las plantas
clonales poseen la capacidad de producir raices adventicias,
vastagos del tallo o tejido radicular lo cual permite una
plasticidad ecolégica al mantener un equilibrio entre las
funciones de las partes aéreas y subterraneas y permite la
formacidn de nuevos ejes de polaridad alejados de la planta
madre y 2) esta forma de crecimiento permite la ocupacidn
horizontal del espacio por un genet y la posible formacién
de un ramet (Cook, 1885). La formacion de raices adventicias
en las poblaciones de plantas clonales de héabito postrnfio (<)
trepadoras adquiere un papel de suma importacia ya que son
las estructuras gue permiten la exploracién y explotacién
selectiva del medio. El establecimiento de un sistema de
raices adventicias fisioldgicamente independiente del
slstema radicular principal aumenta las posibilidades para

que se lleve a cabo la formacidn de un ramet.

La mayor parke de los trabajos sobre raices estudian el
crecimiento, la morfologia, la arquitectura, y la topologia
{aspectos no-métricos de la estructura de ramificacidén) en
relacién a 1la disponibilidad espacial y temporal de
nutrientes y humedad, tanto en condiciones de campo como de
laboratorio (Cannon, 1949; Dittmer, 1959; Hackett, 1572;
Drew, 1975; Deans, 1979; John et al, 1983; Fitter et al,
1988; Fitter et al, 1991; Porter & Lawlor, 1991; Harper,

1891) . Ain se carece de estudios sobre el efecto de estos
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aspectos de las raices en ios aspectos ecoldgicos, sobre

todo a nivel poblacional,
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II.- Marco hipotético y objetivos

El marco hipotético de este trabajo se basa en el supuesto
de que el crecimiento estolonifero permite la ocupacidn no
azarosa de micrositos favorables a través de la formacidén y
sobrevivencia de raices adventicias, que eventualmente
permiten la produccién de ramets o unidades vegetativas
fisioldgicamente independientes, gque esta influenciada por

las condiciones microambientales.

Objetivos: a) analizar el efecto de tres parametros
fisicos (humedad, nutrientes y enterramiento) sobre 1la
produccidn y establecimiento de las raices adventicias de

Ipomoea pes-caprae Yy Canavalia rosea y la eventual fermacién

de ramets 3 b) realizar comparaciones intra e
interespecificas con el fin de analizar 1la forma de

ocupacidon del espacio de Ipomoea pes-caprae y Canavalia

rosea, plantas que ocupan el mismo habitat, i.e la parte

anterior de la playa.
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III Antecedentes

La estruétura de las plantas es por un lado una respuesta
evolutiva, a large plazo, y por otro es reflejo de 1la
plasticidad ecoldgica a las condiciones ambientales locales.
En este sgentido se han realizado una serie de trabajos que
han abarcado de manera parcial la forma de crecimiento
postrado (estolonifero o rizomatoso), el patréon de forrajeo,
la heterogeneidad del ambiente, las estructuras de fijacidn
y absorcién y la clonacién, i.e 1as formacién de ramets. El
criterio de eleccidn de los trabajos a continuacidn
descritos fue el que los puntos anteriormente mencionados
sean tratados al menos parciclmente de una u otra forma,
independjentemente del tipo de vegetacién en el que se

efectuaron.

Cabe aclarar que en el presente trabajo el término estolén
se define como un tallo que crece horizontalmente sobre la
superficie de un sustrato. El1 tallo esta formado por
internodos y nodos gque presentan hojas, flores, estolones
adicionales y eventualmente rafices adventicias. Bl rizoma se
define de la misma forma sdlo que el tallo crece por debajo

del sustrato (Bell, 1991).

McIntyre {(1976) estudid la dominancia apical y la
influencia de 1la deficiencia hidrica sobre 1la actividad

meristematica en 1la formacién de raices adventicias en
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Agropyron repens. El resultado principal de este trabajo es
gue la falta de humedad inhibe 1la actividad de 1los
meristemos laterales gque son potencialmente formadores de
raices adventicias. El desarrollo inducido de los meristemos
laterales fué correlacionade con la inhibicidn parcial o
total del crecimiento apical o su transicidn a vastago. El
crecimiento del rizoma depende del suministro de
fotosintutos de otras partes de la planta, sin embarge la
produccion de raices adventicias en cada nodo permite al
rizoma responder localmente a la deficiencia hidrica. La
correlacion inversa entre el crecimiente apical y el
meristemdtico como una respuesta local a la formacidén de
rnivces adventicias a nivel de médulo sugiere una respuesta a

nivel modular a las condiciones microambientales.

Harris y Lovell (1980) estudiaron la preferencia de
habitat, la forma de crecimiento y la produccién de raices
adventicias de varias especies perennes y anuales del género
Veronica. Las especies anuales de este género raramente
producen raices adventicias, generalmente se encuentran en
suelos agricolas y la asignacidn de recursos es en Bu mayor
parte a esfuerzo reproductivo. Las especies perennes de este
género producen raices adventicias en habitats naturales y
la mayor parte de los recursos sa asigna al crecimiento

vegetativo. Veronica filiformis es una especie perenne de

hébito postrado, forma de crecimiento en £falange con

agregados circulares y no presenta formacidn de estructuras
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sexuales. Loe vastagos tiemden a fragmentarse y la formacién
de raices adventicias, en los nodos permite su rapido
establecimiento. $§i el ambiente es muy heterogéneo la forma
de crecimiento es muy variable. Por ejemplo, en caso de
existir deficiencia en humedad o nutrientes la ramificacién
se inhibe junto con la formacién de raices adventicias lo
que sugiere una respuesta de la planta a los £actores
fisicos en los micrositios. La facilidad de separacidam de
fragmentos y el vigor en la formacidén de raices adventicias

permite a Veronica filiformis su expansién por clenacién.

Scheliner, HNewell vy Solbrig (1982) analizaron la
distribucién espacial de ramets Yy plantulas de 16
poblaciones de las especies estoloniferas Viola blanda, V,
pallens y V.incognito. El establecimiento de plantulas es
agregado y mayor en Areas donde l1la densidad de ramets es
menor. Los ramets de un ailo o mAs se encuentran agregados o
distribuidos al azar en el espacie., La distribucidém de
sitios favorables en el ambiente donde estas especies Bse
encuentran no es homogénea, 1o cual sugiere que la formacidn
de estolones hacia diferentes direccicnes es una forma de
crecimiento gque permite el establecimiento de ramets en
micrositios disponibles. El establecimiento de un ramet es
resultade de la formacidén de raices adventicias y vastagos
en algunos o todos los médulos en un micrositio favorable.
Un atributo importante del rizoma o estoldn es que el apice

responda a las condiciones de un micrositio, cambiando, por
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ejemplo 1a longitud del internodo y el patrén de formacién
de rajces adventicias. Este trabajo es muy importante ya que
plantea précticamente tode el marco tedrico del presente

estudio.

Salzman (1985) trabajé con Ambrosia psilostachya, especie

rizomatosa que muestra una marcada preferencia a colonizar
suelos no salinos sobre los que tiemen altas concentraciones
de sales. Los clones presentan una alta preferencia porx
condiciones no salinas,bajo las que crecen vigorosamente,
mientras en suelos salinos tienen un desarrollo restringido.
Se sugiere que el crecimiento rizomatoso permite el
establecimiento no azaroso de ramets en diferentes
ambientes. Este autor concluye que en las plantas clonales,
la presencia de genotipos en un ambiente especifico
reprasenta la ocupacién de micrositios favorables como
resultado de una mo;‘talidud selectiva por un ambiente

heterogéneo.

Hutchings y Slade (1987) estudiaron la plasticidad
morfolégica, los patrones de forrajeo y la integracidn

fisiolégica de Glechoma hederacae , una planta haerbéacea,

perenne, de héabito postrado y estolonifero. Realizaron una
serie de experimentes que consistieron en comparaciones
morfolégicas en diferentes condiciones de crecimientec a lo
large de gradientes de putrientes y Juz. Los ramets,

produjeron raices adventicias en condiciones favorables. Los
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patrones de forrajeo y la morfologia cambiaron dependiendo
del gradiente en el cual se encontraban. Por ejemplo: atl
pasar de un tratamiento alto en nutrientes y luz a uno con
baja cantidad de luz y alto en nutrientes se observé un
. cambio en el patrdn de forrajeo de falange a guerrilla y una
disminucidén del numero de ramets y estolones ramificados por
clén. La densidad actua diferencialmente en el mismo c¢l6n,
causando que en la parte interior crezca en forma de falange
Yy en la periferia o zona de exploracién el patrén de
crecimiento e en forma de guerrilla. En relacién a 1la
integracidén fisioldgica las condiciones locales gue afectan
a un ramet no necesariamente tienen consecuencias sobre el
clén completo ni tampoco sobre el ramet completo. Los
resultados anteriores sugieren que la forma de crecimiento
postrado, ya sea estolonifero © rizomatoso, permite una
expansidn maxima con un gasto minimo de tejido de soporte y

la formacidn de ramels respuesta a un habitat heterogéneo.

de Kroon y Knops (1990) estudiaron la exploracién y
explotacidén del habitat a través de 1la plasticidad
morfoldgica de dos egpecies de gramineas perennes

Brachypoduim pinnatum y Carex flacca. Obsevaron el efecto de

los nutrientes y la luz sobre la longitud del internodo, del
rizoma y del patrdn de ramificacién. La ramificacidon de
ambas especies fue significativamente estimulada por la
intensidad de la luz y se incrementd con la disponibilidad

de nutrientes. Tanto en ¢C.flacca como en B.pinnatum se
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observdé que la cantidad de variacién endégena en la longitud
del rizoma y la dinAmica de los meristemos responde a cierta
Plasticidad dependiendo de la disponibilidad de recursos., Lo
anterior sugiere diversas alternativas de forrajeo. El uso
conservador de un banco de meristemos (crecimiento lento y
deterministico) puede ser una caracteristica de las plantas

clonales al crecer en habitats limitados en recursos .

A pesar de estos estudios , es adn poco lo que se sabe de
la respuestas puntuales. En particular, guedan aun muchas
pPreguntas por resolver en torno al cumportumientolda las
raices adventicias, cuyo conocimiento es importante para
comprender muchos de los aspectos ecoldgicos de las especies

que los presentan.
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IV pescripciones.
4.1. El area de trabajo.

El presente trabajo se realizé en la playa del Morro de la
Mancha, gque sBe encuentra en los terrenos de la Estacién
Biologica del Instituto de Ecologia A.C. La estacion se
localiza, a 30 km al norte de ciudad José Cardel ( 96 22' de
longitud oeste y ‘19 36'de latitud norte), en la zona central
del estado de Veracruz (figura 4.1.). La estacidn se
encuentra rodeada por cultivos de cafa y maiz, zonas de
pastoreo, una laguna costera, manglares y una selva mediana

subcaducifolia.

El sistema esta formado por una zona de pioneras a la
orilla de l1la playa y por un conjunto de dunas en la parte
posterior. La zona de pioneras presenta dos partes: un
cordén de dunas bajas ( 1 a 2.5 m ) y angostas, longitudinal
a la playa, y una zona ubicadp sobre la misma playa que
recibe la influencia de las mareas y que es considerada come
una zona de pioneras bien desarrollada., En la parte
posterior a }1a zona de pioneras el sistema estd constituido
por un conjunto de dunas parabdlicas cen orientacidn al
N~NE, las cuales presentan como resultado de Bu topografia,
de su estabilidad y de los diferentes factores fisicos un

mosaico de microambientes con vegetacioén caracteristica
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{figura 4,2.) {Moreno~Casasocla et al, 1982 , Moreno~

casasola, 1982 y Ranwell, 1972;.

Se tratas de un sitio con clima calido himedo {Eigura 4.1.)
con liuvias en verano (Aw segin la clasificacidn de Kodppen
modificada por Garcia, 1588), y con una cierta cantidad de
precipitacién  invernmal debido a la influeacia de los
liamados "Nortes",gue cousisten en masas de aire polar que
llegan hasta estas latitudes a gran velocidad y que pueden
pravocar perturbaciones imporiantes come marea alta v
vientos que originan movimiento de arena (Moreno-Casasola,
1982). L& temperatura maxima extrema es de 34 €, la minima
extrema de 16 , C y la media anual esti entre 22 y 26 C.
La precipitacidén anual oscila entre los 12060 y los 1500 om
{Gomez~Pompa et al, 1972).

La  precipitacidén anual es un factor determinante en las
caracteristicas climiticas de la regidén. Alrededor del B86%
de 1a.precipituci6n anual se presenta durante el verano.
Durante parte del otoflo y el inpvierno son comunes 1los
ilamados "nortes" gue aportan alo entre el 5% y el 10% de
la precipitacién anual. E1 f£inal del invierno y la primavera
8e caracterizan por ser una temporada muy seca por 1o tanto
es importante hacer referencis a dpocas o temporadas ys que
reflejan las caracteristicas del clima cuyos efectos son
determinantes en el comportamiento de las plantas (Valverde.
1992} .
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Figura 4.2. Mapa de la zona de trabajo en gque se muestra el
area de pioneras y la playa, las zonas movil, semimdvil y
estabjlizada. La zona de piconeras y parte de la playa fue

donde se llevd acabo el presente trabajo. Tomado Moreno-~
casasola, et. al. 1982,
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4.2. Las especies.

Las especies gque se estudiarcn en el presente trabajo son,

Canavalia rosea (Sw.) DC. (Leguminosae) e Ipomoea pes-caprae

(L.) Roth. Br (Convolvulaceae) que son dominantes de la zona

de la playa y parte de la zona de pioneras.

Canavalia rosea e Ipomoea pes-caprae Eson especies gque

Presentan cunvergencias morfoldgicas y comparten el mismo
habitat: ambas son plantas herbdceas persnnes con tallo de
habito rastrero o estolonifero, flores color rosa oscuro con
un tinte lavanda, hojas separadas del sustrato por pecioclos
erectos y son dominantes de las zonas de playas. Las
diferencias consisten principalmente en que Igomoeﬁ pes~
caprae se encuentra mucho més cercana a la linea de marea,
mas expuesta al movimiento de arena o al enterramiento, a la
herbivoria por insectos, presenta una alta produccién de
semillas, y una mayor £ormacién de raices adventicias.
Canavalia Tosea se extiende hasta la parte posterior de 1la
playa, Préicticamente no sufre depredacién por herbivoria,
debido principalmente a la presencia de canavalina,
sustancia téxica para los insectos (Bleiler et al, 1988).
Tiene menor produccién de semillas, es mas sensible al
enterremiento y presenta una menor formacidn de raices
adventicias (Wilson, 1977; Devall, et al, 1990; Pisanty, en

prep; Garcia-Aguilar en prep).
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4.2.1 Canavalia rosea

Canavalia rosea es una especie pantropical {Sauer, 1967},
se distribuve a lo large de las costas del Golfo de México y
el Caribe., Es caracteristica de coounidades pioneras de la
playa e incluso puede llegar a establecerse ep las primeras
dunas y hondonadas del sistema. Canavalia rosea es una
herbéicea perenne de tallo postrado. con una raiz principal
profunda. El tallo forma ramificaciones que llegan a medir
hasta 10 m de longitud. La época de mayor crecimiento es en
lluvias y en la época de secas en la cual se pierden 1la
mayoria de las hojas { Castillo et al. 1991: Pisanty en
prep}.

Lag ramas de Canavalia zosea estan formadas por un
conjunto de nodos Yy entrenodes. El nmimero de meristemos en
los nodos es limitado por lo que cesa de producir
estructuras como hojas, ramas, raices adventicias y
estructurag reproductoras en algun momento. Al germinar las
semillas se forma un tallo erecto que se postrara al. tener
unos 15 © 20 moédulos. y a partir de él se.desarollan ramas.
El establecimiento ¥y el reclutamiento de plantulas son
procescs poco exitosos, de modo gue la expansidn depende del
crecimientc vegetativo y de la capacidad de preducir ramets.
Los mdédulos jovenes con primordies foliares en las puntas de
las ramas juegan un papel en la exploracién, las fleres y

hojas juegan un pspel de explotacion de wmicrositios
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favorables y 1los médulos con raices adventicias bien
desarrolladas son potencialmente capaces de separarse del
resto de la planta {ramets). lLos mdédulos que pérmanecen an
contacto con partes jdvenes y posteriores han perdido las
hojas y 1las flores. tienen 1la funcién de transportar
nutrientes, agua de la raiz principal y como estructuras de

soporte de las partes jovenes ( Pisanty., 1991).

El patrén de floracién de Canavalia rosea presenta un
range amplio que abarca las épocas de fin de lluvias ¥y
nortes, Los frutos maduros se encuentran en abundancia al
término de la temporada de nortes. Por lo tanto, existe una
mayor produccién de flores, frutos y semillas en las épocas
de f£in de 1luvias. nortes y principios de secas. Como es una
especie que habita en la playa sus semillas pueden ser
alcanzadas por las mareas mAs altas y pueden ser
transportadas a largas distancias gracias a que las cubre
una ﬁ:asta muy dura e impermeable (Castillo & Carabias,

18982).

Canavalia rosea se encuentra asociada con otras especies

pioneras: como Ipomoea pes-caprae, I. stolonifera, Croton

punctatus, Sporobolus virginicus, Panicum amarum, Y

Palafoxia 1lindenii ( Moreno-Casasola & Espejel, 1586;
Castillo et al, 1551).
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4.2.2. Ipomoea pes-caprae
Ipomoea pes-caprae es una especie pantropical y se
distribuye a lo largo de las costas del Golfo de HMéxico y

del Caribe {Mcreno~-Casasola, 1988), Ipomoea pes-caprae esté

asociada frecuentemente con las especies pioneras de playas
y del primer cordoén de dunas. Es la especie de playa que mas
cercana se encuentra a la lipea de mareas. Las
ramificaciones suculentas pueden llegar a medir hasta 30

metros de longitud aproximadamente. Ipomoea pes=-caprae tiene

una movilidad estacional pues sus largas ramas pueden llegar
a la lxnéa de marea durante la época de 1lluvias y en la
época de nortes muchas de ellas mueren, especialmente cuando
las mareas altas son frecuentes. Por esta razdn a menudo se
encuentran en ciertas partes de 1la playa de manera
estacional (Platt, 1981). Ipomoea pes-caprae es considerada
una formadora de dunas embricnarias o estabilizadora de
playas. La exploracion y explotacion del medio se da a
través de estolones laterales gque corren sobre la arena y
que pueden formar en cada node raices adventicias. De esta
forma se pueden cubrir amplias Aareas y alcanzar una
cobertura de vegetacidén continua [ Moreno-Casasola &
Espejel, 1985; Castillo et. al , 1991; Devall, 1%92; Garcia-

Aguilar, en prep).
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Ipomoea pes-caprae es una planta herbicea con un tallo

postrado, no se identifica una raiz principal, ya gue 1la
formacidén de ramets es comin ¥y nao son facilmente
diferenciables de los genets. Las ramas presentan dos formas
caracteristicas: las mas jovenes se caracterizan por ser
practicamente erectas y por presentar entrenodos muy cortos,
de modo gque las hojas producidas por 1los mddulos se
encuentran muy cercanas unas de otras. Las ramas postradas
presentan entrenodos méas largos con mayor saparacion entre
las hojas y con formacidon de raices adventicias en cada
nodo. La poblacidén de médulos es dinadmica, sin embargo la
tasa de recambio es constante. Se observan abundante
produccidén de raices adventicias a través de las ramas y
cuando una rama crece lo suficiente puede llegar separarse y
eventualmente producir un ramet { Garcia & Pisanty,

1991;.Devall, 1992).

La floracidn de Ipomoea pes-caprae presenta dos picos
correspondientes a las épocas de lluvias y secas. el de
fructificacidn presenta un pico corto en las épocas de post~
lluvias, y por lo tanto se presenta una mayor produccion de
flores y frutos en las épocas de 1lluvias. nortes y
principios de secas. El tipo de dispersidn es por semillas
bardcoras, que pueden ser transportadas por las mareas Yy
permanecer viables durante seis meses en agua de mar

{Carabias & Castillo, 1982; Devall & Thien. 1989%9}.
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Las especies con las que se encuentra asociada Ipomoea

pes=caprae en las comunidades pioneras son Sporoborus

virginucus, Sesuvium portulacastrum. Palafoxia lindenii,

Ipomoes stolonifera, Croton punctatus, Amaranthus gregii,

Canavalia rossea, Cyperus articulatus,

Ambrosia artemisifolia
Yy Lippia nodiflora (Moreno-Casasola &
Castillo et al, 1591},

Espejel, 1986;
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V- Metodo.
5.1 Tiempo de muestreo y eleccidn de 1la zona.

El presgnte trabajo se llevéd a cabo de junioc de 1991 a
enerc de 1992. El1 tiempo de muestreo abarcdé la época de
lluvias (junic, julioc, agosto y septiembre) y la de Nortes
{octubre, noviembre, diciembre y enero) (ver figura 5.1.}).
8e sabe que estas son las épocas de mayor formacion de las
raices adventicias en las dos especies (Garcia~Aguilar, en
prep; Pisanty en prep). Las visitas se efectuaron cada 21
dias en promedio y se registré tanto la formacidn de las
raices adventicine come su sobrevivencia. La elgccién de los
individuos se realizdé en la zona donde termina del corddn de

dunas angostas y la parte anterior de la playa.
§.2, Criterio de eleccidén de los individuos.

El criterio de eleccidn para las ramas de los tratamientos
miltiples, tratamientos unitarios y las ramas testigo se
basé en los siguientes aspectoslr Se definieron "individuos
fisioldégicos" para Canavalia rosea, entendidos como todas
las romas que surgen a partir de wun sistema radicular
principal identificable. Para el caso de Ipomoes pes-caprae
el "individuo £isioldgico" se caracterizé a partir del
punto de enterramiento de la xama elegida ya gque la

identificacién de los genets o ramets es poco clara debido
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al enterramiento. -Los individuos f£isi6ldgicos o radiculares
e eligieron al azar en base a las ramas. Una vez elegida
una rama 8e le evalud partiendo de las siguieates
caracteristicas: a) las ramas deben ser sanas y tener un
alto nGmero de estructuras fotosintéticas activas, b) debian
ser suficientemente largas para que en una rama se pudieran
aplicar los tres tratamientos con sus repeticiones y c) de
preferencia con direccidén hacia el mar (sureste), ya que
segin estudios previos son éstas son las que tienen mayores
pProbalidades de sobrevivencia ( Garcia, 1993; Pisanty.
1991). Este sesgo en la eleccion fue necesarioc a fin de
garantizar una cierta sobrevivencia de las ramas durante el

periodo de estudio.

Una vez elegidos los diez individuos radiculares por
especie y una rama por cada uno de ellos, se numeraron los
médulos de ¢ada rama, con el objetivo de identificarlos a lo

largo de los muestreos
5.3. Tratamientos maltiples

Los tratamientos multiples consistieron en aplicar a cada
una de las ramas tres repeticiones por tratamiento (humedad,
nutrientes y enterramiento) incluyendo a los médulos
testigos. S8e seguid la formacién de raices adventicias para

cada uno de los tratamientos experimentales y se ponderd la
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produccién estacional o grupos de respuestas en funcidn de

las épocas de muestreo.

5.4. Aplicacion de los tratamientos experimentales

Los méduleos que fueron sometidos a las condiciones
experimentales se eligieron por numeros al azar. Una vez
hecho esto. se les asigné aleatoriamente alguna de las
condiciones experimentales: nutrientes, enterramiento.

humedad o testigos.

5.4.1 Tratamiento de humedad.

Se utilizaron tubos de pVC, de 50 cm de large y de 7.5 cm
de didmetro. En uno de sus extremos se colocd una tapa de
unicel de 2.5 cm de grueso, perforada finamente, con el
objeto de que el agua no drenara libremente. El tubo &se
llend con arena, se saturd con agua, y se enterrd debajo del
médulo correspondiente. Se asegurd que el médulo quedara en
contacto con el tratamiento, sujetandolo al tubo con un hilo
de nylon. De esta manera, se estableci¢ una diferencia entre
el contenido de humedad del tubo y el medic circundante. El
tubc se mantuvo permanentemente hamedo, regandolo a

saturacién cada tercer dia durante el tiempo de obervacidn.
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5.4.2. fTratamiento de nutrientes.

Se utilizé el mismo tipo de tubo que en el tratamiento
anterior, solo que en uno de sus extremos se colocd una base
de tela de organdi para que el agua drenara gin permitir la
sulida de arena. El tubo fue llenado con arena, y a 10 cm
del extremo superior fuae colocada una bolsa de tela de
organdi que contenia 30g de fertilizante organice
(Composta); posteriormente se cubrié de arena hasta 1la
superficie y se humedecidé la arena. El tubo se enterrd
debajo del médulo de la misma forma gue en &l tratamiento de
humedad. Cabe recalcar gue estos tubos no fueron regados. De
esta manera se establecid un gradiente de nutrientes entre

el tubo y el medio circundante.

5.4.3. Tratamiento de enterramiento.

Se utilizaron medias de nylon llenas de arena, que fueron
colocadas sobre los mddulos correspondientes para simular un
ambiente de enterramiento constante. La arena fue tomada del
ambiente circundante de la rama con la que se estaba

trabajando.
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5.4.4. Modulos testigos.

De la misma manera en que &se asignd el tratamiento a
médulos especificos se marcaron médulos testigos a los

cuales no se aplicd ningun tratamiento,

5.5. Los tratamientos unitarios.

Se eligieron quince ramas por especie, con las salvedades
enumeradas anteriormente, asignando los tratamientos de 1la
manera siguiente: cinco con nutrientes, cinco con humedad y
cinco con enterramiento. En cada una de las ramas se aplicd
el tratamiento correspondiente en uno solo de los mdédulos
{elegidos al azar) y se consideré a los restantes como
testigos. A diferencia de los tratamientos miltiples en este
experimento se pretende seguir la produccidén de raices
adventicias y rectonocer s1 la aplicacién de, cualquier
tratamiento en un médulo especifico afecta la produccién de
raices en los modulos adyacentes o si la respuesta es local

y cada mdédulo responde individualmente.

5.6. Ramas testigo.

Se eligieron diez ramas por especie, 1las gue no se aplicd

ningun tratamiento. Se observé la produccidn de raices

adventicias en cada una se estas ramas con el cbjetivo de
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comparar la formacidén no manipulada con la experimental en

particular con las ramas de los tratamientos unitarios.
5.7. Sobrevivencia

Se realizdé un seguimiento de la sobrevivencia de 1las
raices adventicias por tratamiento incluyendo a los mdédulos
marcados como testigos. La scobrevivencia de las raices
adventicias s6lo se analizd en las ramas con varios
tratamientos o tratamientos miltiples, Yy no en las que
fungieron como testigos. El analisis de la sobrevivencia
permitio avaluar qué condiciones confieren mayores
posibilidades de permanencia v eventualmente de
establecimiento. Lo anterior resulta de suma importancia, ya
que el establecimiento de una raiz adventicia es

determinante para la foxrmacion de un ramet.
5.8. Establecimiento de los Gradientes
5.8.1. Humedad.

Al termino de las observaciones se realizaron mediciones
del porcentaje de humedad de la arena dentro de loa tubos
con este tratamiento y del medio circundante a la rama, con
el objeto de confirmar gue se establecid un gradiente entre
la arena de los tubos y su alrededor. Las muestras de arena

fueron tomadas hasta los 15 cm de profundidad,
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posteriormente fueron pesadas en humedo, secadas en un horno
a 100 € por 48 horas y pesadas en seco para obtener el

porcentaje de humedad.

5.8.2. Nutrientes

Al final del experimento se tomaron 10 muestras al azar de
los tubos del tratamiento de nutrientes por especie y otras
10 muestras del ambiente circundante de las ramas con los
tratamientos también por espacie. Se realizd un analisis
quimico. con el objetivo de asegurar que el fertilizante
organico formé el gradiente entre les tubos con nutrientes
y el medio. E1 oandlisis caracterizé el contenide de
nitrdgeno { nitrico y amoniacul), £dsforo (medio alcalino y
fijaddé y potasico fijade en partes por mnilldén (ppm}, materia

orgdnica (%), salinidad (mmhos/cm) y PpH,

Los suelos fueron analizados e&n Cultivos y Suelos S.A Yy
las técpicas wutilizadas para analizar cada uno de las
factores edaficos fueron:
~Nitrégeno nitrico: Técnica de brucina o difemilanina.

-Fésforo: Técnica de fosfomolibdato.

-Potasio: Técnica de cobalto nitrico.
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~Calcio: Técnica de oxalato de sodio.
~Sodio: Técnica de acetato de uranileo y zinc.

-pH: Solucidn sueloc:agua (relacidn 1i:1), determinacién con

potencidmetro.

-Concentracidn de sales: Solucidn suelosagua {relacién 1:2},

determinacidén con conductimetro.
~Materia orgénica: Método de Walkley-Black o gavimétrico.

No fue posible determinar el comportamiento en el tiempo
del gradiente de humedad y ni del de nutrientes pues la toma
de muestras de los tubos para los des tratamientos impiicaba
una pérdida no cuantificable de nutrientes y dafic a las
raices que se hubieran formado. Por lo anterior soclo Efue
posible obtener una muestra terminal" tanto de nutrientes

coma de humedad para avaluar el gradiente.
5.9. Andlisis estadisticos.

En andlisis de los resultados para la produccién vy
establecimiento de raices adventicias me realizd con pruebas
de proporciones. El1 tipo de variable medida es nominal
(presencia/ausencial asociada a cada ‘modalidad de la

variable. Para los tratamientos mihltiples. entre los
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tratamientos unitarics y la produccidén estacional se aplicé
la prueba de X {ji cuadrada) para la comparacién de
properciones provenientes de varias muestras independientes
{Fleies, 1981) y para las comparaciones interespecificas sa

aplicé la prueba de z para dos proporciones (2ar, 1984).

Las curvas de sobrevivencia se compararon a través del
andlisis de Peto vy Peto (Pyke y Thompson, 1986) que consiste
en una prueba de X {ji cuadrada). Las comparaciones entre
las curvas de sobrevivencia del tratamiento se realizaron
independientemente, entre las curvas de sobrevivencia vy
entre las cohortes. A fin de comparar las curvas de
sobrevivencia obtenidas para cada tratamiento se ajusto un
modelo lineal en que &e copsiderd a la especie, al
tratamiento, y la sobrevivencia como variables caterdgicas y
al tiempo como variable continua. Los datos de los
gradientes de humedad y de nutrientes fueron analizados
aplicando una prueba de t utilizando el paquete estadistico

Statgrephics para microcomputadoras PC-IBM.
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VI. Resultados
6.1. Gradientes.
6.1.1 Humedad.

En la tabla 1 se nmuestra las diferencias para Ipomoea pes-

caprae Yy Canavalia rosea las diferencias entre los tubos con

tratamientos de humedad y las muestrag testigo. Se
encontraron diferencias significativas en el pecrcentaje de
humedad (p<0.05} para las dos especies, Los andlisis
muestran gque se formd un gradiente entre los tubos con
tratamiento de humedad y el medio circundante. Para los dos
tipos de comparaciones se aplicd la prueba de t (se utilizd
el paquete estadistico Statgraphis para microcomputadoras

PC=IBM).

6.1.2. Nutrientes.

En la tabla 2 se resumen los datos del analisis quimice.
Los resultados indican que para fésforo fijado, potasio, pH,
nitrégeno nitrico, amoniacal y total no se encontraron
diferencias significativas (p»0.05) entre los testigos y la
arena de los tubos con nutrientes. Por el contrario, se
establece un gradiente claro para fésforo alcalino y materia
orgdnica., Se debe tomar en cuenta que las nmuestras fueron

tomadas practicamente al final del experimento cuando



Especie . huredad | testigo Hivel de biferencias
x % des¥ xtdsx stgniticancia

Canavalia 96.485.4% 04.502.3% 0, 60006 n

rosea

Iponoea

peb-caprae [ 93.443.2% 85.543.4% 0,02507 51

Tabla §. Resultades de las prusbac del porcentaje de hunedad para las  das
especies ( prosba de € < <0.85).

Compuesto [ Nutrientesi _ Testigo | Hivel de Diferencias
ass,d (ppr) | x260d Cppn I82gnificancia
Higelyeno | 8.683.2 [ 6.8s2.8 | 0,40 | no
nftrico | [ | [
Hitrggeno | 60.144.9 | 37.143.4 | 0.833 i no
amorpaoal | | | |
Ritzogeno | 68.135.5 | 64,6449 | 0,36 | no
tota [ ! i |
Fijacidn del 6,2426.9 |  4,612,9 | 0,79 | ne
fosfore | i [ I
Potasio I 97.282.5 } 90,33523.9 l' 0,39 I no
pHedrd} I 8.7:0.5 f 8.310.4 1 0.4 |I no
Hateria | 0.810.3 1 9.47:0.4 | 0,014 | $i
orqanies % | | | |
Figaoidn de] 97.2427,5 [ 90.3:23.% | 8,39 | no
potasio | 1 | I
Fostato | 13.8314.2 | S04 | @.0005 i H]
aloaline | | 1 |

Tabla 2. Resultados de los andlisis de nutrientes (prusha de ¢ < =0.95).
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posiblemente la mayoria de los nutrientes ya se habian
perdide por 1lixiviacién o por asimilacidn de las raices
adventicias en el caso de haberse formado éstas. Se aplicd
una prueba de t para el analisis del nutrientes.

6.2. Tratamientos miltiples y diferencias estacionales.

6.2.1. Canavalia rosea.

En la tabla 3 se muestra que la preoduccidn de raices

adventicias de Canavalia rosea bajo el tratamiento de

enterramiento fue significativamente mayor (p<0.05) que con
los otros tratamientos. Entre los tratamientos de humedad y
de nutrientes no se encontraron diferencias en la preduccidn
de raices adventicias (p<0.05) y en los mdédulos testigo la
formacién de raices adventicias fue significativamente menor
que bajo cualguiera de las otras condiciones experimentales.
En suma encontramos tres grupos de respuecta a la produccién
de raices adventicias: enterramiento > humedad y nutrientes

> testigo (fig. 1a).

Como se cobserva en la tabla 4, para Canavalia rosea las

diferencias estacionales entre los meses de muestrec en la
Produccién de raices adventicias solo fueron significativas
(P<0.05) en el tratamiento de enterramiento. En los
tratamientos de nutrientes, humedad y testigo no se

presentaron diferencias significativas (p>0.05) entre los
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Tratanientos }Tdhl Ruestra = Proporeion Presencia (p)l v ur
Testigo | FC}Y | 0.607 = 1 |
| Husedad I 14 I 8.477 1 1=
Hutrientes | 141 | @.25% LI S
Enterramiento | 141 3 8.702 [ | »

Tabla 3. hoducaion de ufans adventicias en Mns con tutmum .m.-
]

rhs para

waa indiosh que ao ﬁ' ﬂhmnlu Ottnmll:s tratanisntes ((-I ﬁ) l-l

p indica preproisn abservada,

Trataniente valeulada Diferencias
nutrientes as
19,88
enterraniento si
15,87
hunedad no
10.59
testigo no
6.63

Tabla 4. Diferencias en la praducoifn de rafoes entre
Saaavalia xesea

wisas de observaoiéa para

{c =0.85).

los



Tratamientos Multiples Tratamientos Multiples

Canavalia rosea ipomoea pes-caprae
x acuhuledo de médulos con ralces 6 x acumulado de médulos con ralces
-~
14 s} _,//
-
e
.’;-' /
4 //,/ 4r *’/ ,’j:/
ey -
~ - -
3 LT ar » ///;"
o+ ) R e
. ’ pree
-~ S
2 /*/ 2r ol 44/
P //’ /z e . e
P S | ,/'/ 7 e
L i E -
1 P et 1 s
//'4”;’/*-_ LA
,/" - —— & éffa/
O 4 I L fany A s 1
Jun Jut ago sep oct nov UO Ivn Jul ago  sep oct nov dis
t (meseg) t (meses)
Tratamlantos Tratamlento
=== Nutrienies =+ Enterramiento == Nutrlentes =+ Enterramisnto
—#- Humadad 8- Testige -+ Huredad ~&- Testigo
Figura 1a Figura 1b,

Figura layb. Promedio acumulado dela gormacién de raices adventicias. 3
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meses de muestreo en la produccién de raices adventicias. En
el tratamiento de enterramiento se distinguen claramente dos
grupos de respuesta en la produt¢cidén mensual: 1) julic vy

agosto y 2) junio, septiembre, octubre y noviembre.

6.2.3. Ipomoea pes-caprae

Como se observa en la tabla 5 para Ipomoea pes-caprae la
produccién de raices adventicias bajo el tratamiento de
enterramiento fue significativamente mayor (p<0.05) que en
los otros tratamientos. Entre humedad y nutrientes no hubo
diferencias significativas (p»>0.05) y para los médulos
testigo la formacién de raices adventicias fue
significativamente menoxr que bajo las condiciones
experimentales. Por lo tanto encontramos 1los siquientes
grupos de respuesta cn la formacién de estas raices:

enterramiento> humedad y nutrientes > testigo (figura 1b).

En 1a tabla 6 se resumen los resultados de las diferencios
eatacionales para Ipomoea pes-caprae. Las diferencias
significativas (p<0.05) entre loe meses de muestreo en 1la
produccién de raices adventicias se pregentaron en los
tratamientos de nutrientes, de enterramiento y en los
testigos., En el tratamiento de humedad no se presentaron
diferencias significativas {p»0.05) entre los meses de
muestreo. Para el tratamiento de nutrientes encontramos dos

grupos de meses, entre los cuales hay diferencias en 1la
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Tratmsiento [Total Muestra Presencia (p) e é@f
Tistigo 182 0.283 " | |
{Hunedad 1% 8.549 | o)
_nu\rionus 162 8.59¢ ] In
i[nhrrmun‘.o 162 0.790 ] K

1a 5. mdwuh'n de ul'm adventiclas en ramis con tratanientos
m

T
miltiples par
en la misna ce.

lu-u nda un

Los astasriscos que se enousntran
My diferencias ﬂ\tn tos

ne
tratanientos. La p indica muul(a observada (0.

Tratanients ¥ saleulada Diferancias
Nutrientes 13.50 $i
Entercaniento 19.77 si
Humedad 40.38 ne
Testigo 0.3 5i

Tabla 6. Diferencias sstasisaales on la preducoién de ralses
entre los meses de sheervacidn para Ipsmoea peg-qirrae (0.83).
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produccién de raices adventicias: a} julio, agosto, ¥
septiembre, b) junio, octubre, noviembre y diciembre. Para
el tratamiento de enterramientc encontramcs dos grupos de
meses en los cuales tambien hay diferencias en la formacién
de raices: 1) junio, julio, agosto y septiembre, 2) octubre,
noviembre y diciembre. Para los testigos encontrames los
mismos grupos que se formaron en el tratamiento de
enterramiento, Para el tratamiento de humedad no hubo
diferencias entre los meses de muestrec (p>0.05), sin
embargo la significancia es relativamente menoxr al valor de

las tablas (x2 cal = 10.30 , x2 tab = 12.59).
6.3. Comparaciones interespecificas y formacién de ramets

En la tabla 7 se mueatran las diferenﬁias significativas
entre Conavalia rosea e Ipomoea pes-caprae (p<0.05) en los
tratamientos de nutrientes, enterramiento y testigo. En el
tratamiento de enterramiento encontramos gque no hay

diferencias (p»>0.05) entre las dos especies

La tabla 8 resume la formacidon de ramets en condiciones de
tratamientos miltiples. Todos los ramets se formaron partir
de condiciones de enterramiento. En Canavalia rosea la
formacién de ramets se llevé a cabo a partir de 1los
tratamientos de enterramiento. El nimero de ramets formados

fue de cuatro en el mas de octubre. En el caso de Ipomoea
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Especie
Tratamiento - Canavalia roser (p)| 1pomoea pes-caprae (p)| Zoal Diterencias
Hutrientes 0.3 0.998 $.12 si
Enterraniento 8,702 0.790 1.7¢ L)
Rumedad 2172 8.549 $.76 1)
Testigo 9.078 8.283 .42 si

Tabla 7. Comparacionts interespecificas. La p indica la proporcién ebeervada (5 c0.85),

Especie Canavalia - rosed lpomoea pes~capraa
Teataniento | ¥ de Ramels] Trataniento | B de Ramels

Iratanientes

Hultiples Enterraniento 4 Nutrientes 3

Iratamientos R

Unitarios  iEntercaniento 2 Hutrientes 3

Takla 8. Forwacion de ramets para 1as des espeoias en jos tratamientes
wlltiples w wnitarios.
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pes-caprae la formacién de ramets se 1levé a cabo en los
tratamientos de nutrientes y el nimero formado fué de tres

en el mes de octubre.

6.4. Tratamientos Unitarios.
6.4.1 Canavalia rosea

En la tabla 9 e resume la formacién de raices adventicias
en los médulos por rama de los tratamientos unitarios, ciu
fue de la siguiente manera: en uno de cinco de los mddulos
con nutrientes, cuatro de cinco de las tratados con humedad
¥ los cinco con enterramiento . 8%n los mdédulos restantes,
que fungierdn como testigos, se siguid la produccidn de las
raices adventicias y se encontré que no hay diferencias
significativas (p>»0.05) entre 1los tratamientos i.e, las
ramas se comportaron equivalentemente, independientemente
del tratamiento aplicado a uno de sus mbddulos. No se
encontraron diferencias aignificativas (p>0.05) entre las
ramas testigo y las ramas de los tratamientos unitarios {ver
tabla 10) en la produccién de raices adventicias. S§in
embargo, los 2 Unicos ramets producidos se formaron a partir

de los tratamientos de enterramiento (ver tabla 8).



JEspecie Trataniento % de raices

Nutrientes bi:-4

Canavalia

rosea Humedad 4
Enterraniento 108
Hutrientes 108

1 poroea

pEi-caprae Humedad (34
Enterraniento iex

Tabla 9. Farmacien de raices adventicias en ra-
tratanientos
Canavalia resea comd para

asitarios

taats para

Lrentes pes-sprrat.
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Tratmiento Unitarios(p) Testigo(p) Z oalculada Diferancias
Hutrientes 9,042 9.32 no
Enterraniento 8.052 8.038 1.08% no
Husadad .03 0.947 »n

Tabla 1. Conparacisaes entre las ramas de los tu(uuntu waitarios v ramas testise
wra Candvalia pesey. La : indica proporeila cheervada (0.65). v .

Trataniento Unitarios(p) Testigo(p) 2 calovlada Diferencias
Kutrientes 8.37 0.32 ne
Entersamiento [} 8,42 0.33 no
Humedad 0.40 8.62 ne

indioa peepercibn ehsorvada («=8.85

hbh 11. Comparacionss entre lu ramas do Jos tratanientos mluiu ¥ ramas testigo
ara [pomoed PRg-cadras. L4 p .
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6.4.2. Ipom¢ea pes-caprae

Como se muestra en la tabla 9 la formacién de raices
adventicias en los médulos correspondientes a los siguientes
tratamisntos unitarios fue el siguiente: lecs cinco
fertilizados, tres de cinco de los regados a saturacion y
los cinco que se enterraron. No hubo diferencias en los
modulos testigos entre los diferentes tratamientos (p>0.05)
. Entre las ramas testigo y las ramas de los tratamientos
unitarios no se encontraron diferencias significativas (ver
tabla 11) en la formacidén de raices. Tres rameis se formaron

a partir de los tratamientos de nutrientes ( ver tabla 8).
6.4.3 comparaciones Interespecificas.
No se encontraron diferencias significativas (p>0.05)

entre los médulos testigos de las ranas de los tratamientos

unitarios y las ramas testigo de Canavalia rosea e Ipomoea

pes-caprea.

6.5. 8Sobrevivencia.

La formacidn de raices adventicias se produjo en todos los
tratamientos durante los dos primeros meses, de modo que se
reconocen 1la cohorte de junio y la cohorte de julio. La
Bobrevivencia fue analizada solo para el tratamiento de

enterramiento porque para los otros los datos para la
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sobrevivencia presentan frecuencias muy bajas o de cero que

imposibilita un analisis estadistico.

Los resultados indican que existen diferencias
significativas (p<0.05) sBolamente entre las cohortes de

junio y julio para Jpomoea pes=-caprae {(figura 2b). No se

encontraron diferencias significativas (p>0.05) entre 1las
curvas sobrevivencia de junio y julic para Canavalia rosea e

Ipomoeaa pes-caprae. No Be encontraron diferencias

significativas (p»>0.05) para las cohortes de Canavalia rosea

(Eigura 2a}).
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VII. Conclusiones y Discusidn,.

Los aspectos més relevantes de los experimentos y las
observaciones efectuadas durante seis meses con Canavalia

rosea e Ipomcea pes-caprae se detallan a continuacién.

7.1. Canavalia rosea.

-BEl tratamiento de enterramiento induce la formaci6n de
" raices adventicias. Bajo estas condiciones, se manifiesta
una estacionalidad en la produccidn de raices y ademés se
incrementa el establecimiento de ramets. 8in embargo, 1los
tratamientos de nutrientes y humedad inducen la formacidén de
raices adventicias ¢on una respuesta equivalente entre éstos

y Bignificativamente menor en comparacién al enterramiento.

La aplicacién de un tratamiento en un mdédulo no afecta la
preduccién de raices adventicias en los8 médulos vecinos,
como se pudo observar por el comportamiento de los testigos.
Bn cuanto a la sobrevivencis, el enterramiento es el Unico
tratamiento gque presenta una alta tasa de formacidén Yy
establecimiento de raices adventicias. Para el tratamiento
de enterramiento las raices experimentan la misma tasa de
wortalidad entre las cohortes durante el periodo de

observacidn.
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7.2. Ipomoea pes-caprae.

El tratamiento de enterramiento induce la produccidén de
raices adventicias. Los tratamientos de humedad y nutrientes
también promueven la formacién de raices solo gue en menor
proporcidén, La estacionalidad en la produccién se presentd
en los tratamientos de nutrientes, enterramiento y testigos.
La formacién de ramets se originéd de los tratamientos de
nutrientes. La aplicacidn de un tratamiento en un mdédulo no
afecta la produccion de raices adventicias en los médulos
vecinos. El enterramiento es el unico tratamiento gque
permitidé la permanencia y el establecimiento de las raices

adventicias durante el experimento,
7.3. Comparaciones interespecificas.

Canavalia rosea e Ipomoea pes-caprae ocupan rangos de

distribucidn semejantes en las dunas costeras. Bn
particular, coexisten en la playa y en las dunas frontales.
La forma de crecimiento de ambas especies es sumamente
semejante, de modo que se puede suponer que diferencias

pequefias llegan a posibilitar esta coexistencia.

Un aspecto relevante de la comparacidén en la produccién de
raices adventicias es que no hay diferencias significativas
entre ambas especies bajo condiciones de enterramiento. Por

el contrario, bajo el tratamiento de nutrientes y el de
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humedad, asi como para los testigos, si se observan

diferencias en la produccién de estas estructuras.

Ipomoea pre-caprae presenta un patrén de produccidn de

raices adventicias caracterizado por su estacionalidad.
purante los meses de junio, julio, agosto y septiembre se
cbserva una mayor produccidén de raices que en el resto del
periodo de muestreo. Por el contrario, el nimero de raices
adventicias producidas en condiciones naturales por
Canavalia rosea an este pericdo es semejante en tcedos los
meses. Para esta especie si se observa una diferencia en las
condiciones de riqueza de nutrientes entre los meses de
muestreo, siendo mayor el namero de raices producidas

durante julio y agosto.
7.4 DisBcusién

Canavalia rosea e Xpomoea pes-caprae tienen el unismc

hébito de crecimiento. Ambas especies forman largas ramas
postradas que se distribuyen espacialmente sobre el sustrato-
arenoso € inestable de las playas y las laderas de las dunas
frontales. 8in embargo, a pesar de esta aparente semejanza,
presentan caracteristicas en su forma de explorar y ocupar
el espacio que permiten diferenciarlas y que probablemente
sean responsables, al menos en gran medida, del hecho de

coexistan tan estrechamente en 1la playa.
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La produccién de raices adventicias es una caractaristica
muy importante entre las especies capaces de clonar (Barlow,
1986; Lovell & Lovell, 1985) .+ Un ramet no puede
establecerse Bi no ha habido formacidén y establecimiento de
este tipo de estructuras., De ahi que las caracteristicas de
este proceso sean relevantes para el estudio de las

historias de vida de estas dos pioneras.

En los sistemas de dunas costeras, la movilidad del
sustrato y el impacto de los vientos ¢causan que las especies
ragtreras y lags de baja estatura queden enterradas con
frecuencia. Algunas especies caracteristicas de estos
ambientes toleran la acresidén de arena al grado de poder
quedar sepultadas y alcanzar a producir nuevos brotes gque
colonicen la nueva superficie formada por la acumulacidn de

arena.,

La presencia de raices adventicias que "protejan” a un
genet de eventualidades impredecibles parece ser una de las
razones del éxito de Ipomoea pes-caprae. La formacién de un
sistema radicular adventicio por médulo es frecuente en las

ramas de Ipomoea pes-caprae, Por ejemple, durante la época

da lluvias précticamente cada mddulc de la parte activa de
las ramas produce una raiz adventicia (Garcia Aguliar, com
pers}. Adicionalmente, algunas condicicones estimulean el

incremento en la produccidén de las raices adventicias, como
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es el caso del enterramiento, y en medida significativamente

menor, la presencia de nutrientes y humedad.

En Ipomoea pes-caprae la respuesta de los mdodulos a

condiciones microambientales juega el papel mas importante
en. el _establecimiento que en la formacién de las raices
adventicias. Esta capacidad de respuesta, tanto a nivel de
formacién de raices como, sobre tode, de su sobreviviencia y
establecimiento, permiten a esta espacia detectar
microambientes propicios para el establecimiento de ramets.
También le permiten, y esto es muy importante, contar con
partes capaces de llevar una vida independiente de la planta
parental en caso de que por una causa haya una fractura que
rompa la interconexidén fisioldgica entre un grupoe de

modulos.

Por su parte, Canavalia rosea no presenta una regularidad
en la produccidén de raices adventicias (Pisanty, 1991), pero
s8i se caracteriza por una rapida respuesta a las condiciones
microambientales que inducen la formacion de estas
estructuras. Asi, se observé la produccién de raices casi en
el 100 % de los mdédulos sometidos a enterramiento, asi como
una respuesta menor pero significativa a la presencia de
nutrientes y de humedad. La presencia de raices adventicias
puede determinar la sobrevivencia o la muerte de un genet,
sobre todo en espacies que, como éeta, no toleran una alta

acresion de arens. Lag condiciones microambientales juegan
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un papel fundamental en la respuesta de los mddulos para la
formacidn y establecimiento de las raices adventicias y
eventualmente en 1a produccién de ramets. 8i bien 1la
formacidén de ramets es baja en esta especie, éstos suelen

ser exitosas una vez producidos (Pisanty, op. cit.).

El enterramiento como resultado de la movilidad del
sustrato determina la digtribucién y el establecimiemto de
las especies vegetales en la dunas costeras (Hope-Simpson &
Jeffaeries, 1966: Disraeli, 1984; Moreno-Casasola, 1986). Sin
embargo por ei sd6lo el enterramiento es un fendémeno con
miltiples variables. En el caso del presente trabajo sdlo se
puede afirmar que el enterramiento estimula la formacidn de
raices adventicias pero no podemos explicar el mecanismo ©
el proceso en la formacion de estas estructuras, Marshall
(1965) argumenta gue el crecimiento de Corynephorus

canescens y Ammophila arenaria depende la formacidén de

raices adventicias y la presencia de humedad. Sin embargo el
vigor en el desarrollo de estas especies se relaciona con la
acresidén de arena o el enterramiento ya gue la acumulacién
de arena es un factor fisico que permite la retencién de
humedad. Ademas amortigua los cambios de temperatura
(Bannister, 1876), la concentracion de nutrientes Y

posiblemente la formacién de ambientes anaerobios.
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En este trabajo un resultado que apoya la idea anterior es

que en Ipomoea pes-caprae la formacidon de ramets se origino

en los tratamientos de nutrientes a pesar gue en los
tratamientos de enterramiento se observo una alta respuesta
en la produccidn de las raices adventicias, Es posible que
para esta especie la disponibilidad de nutrientes y no la
acresién de arena y el enterramiento sea el factor gque
permita el establecimiento de las raices y la formacidn de
ramets ., En suma el enterramiento es posiblemente un
prerrequisito que permite a otras condiciones ejercer su
influencia en el proceso de Fformacion de las raices

adventicias.

Bl tipo de condiciones durante el enterramiento son
distintas durante a las que se dan cuando los médulos estan
expuestos. Bl aire bajo la arena tiene una composicion
diferente a la gue se encuentra en la atmdsfera, variande
principaimente el balance entre el carbono y el oxigeno
(Bannister, 1976). Los estudicos de ambientes anaerobios se
concentran principalmente en zonas inundables ei donde las
concentraciones de oxigeno son bajas, lo que. permite 1la
produccién de etileno gque en algunos casos estimula 1la
formacion de raices laterales o adventicias (Smith & Rusell,
1969; Drew, et.al, 1979; Feldman, 1984; Jarvis, 1986;
Voesenek et. al., 1988; Voesenek & Blom, 1589; Laan, et. al.
1989). Por la naturaleza del misme enterramiento se puede

predecir la formacidén de un medio anaerocbio con la posible
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produccién de etileno que estimule la formacidn de raices
adventicias. Por 1o tanto, es posible proponer una serie de
estudios que se enfoquen al analisis del mecanismo o las
posibles variables que por &i mismo el enterramiento

invelucra en la formacién de raices adventicias.

Es importante que los estudios ecolégicas tomen sncuenta
los procesos aqui estudiados cuenta tanto a nivel de
historias de vida como de la dindmica de la vegetacidn. La
clonalidad como forma de explotacidn y colonizacidén del
medio. la conducta de forrajeo de ambientes heterogéneos, la
eleccidn de sitos seguros, la integracidén fisioldégica de un
genet y su capacidad potencial para formar ramets son
Procesos que han side estudiados en las dos lUltimas décadas
b’ actualmente permiten un enfoque alternativo o

complementario s log estudios poblacionales o sinecolégicos.
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